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研究成果の概要（和文）：これまでは、植物が土壌資源競争時に過剰に根への資源分配を行う共有地の悲劇問題
について、出生時に競争応答として、根への資源配分が確定する静的なゲーム理論による解析しか行われて来な
かった。しかし、本研究期間全体を通して、植物の成長プロセスを考慮した数理モデルを構築することにより、
動的な理論を達成し、これについては、論文出版を行った。また、血縁認識を取り入れた協調的ふるまいの進化
理論については論文投稿準備にまで到達した。今後さらなる発展を望む重要な基盤づくりに成功したと評価でき
る。

研究成果の概要（英文）：An increasing number of studies have focused on tragedy of the commons in 
belowground competition in plants. Game theoretic approaches has contributed to understand the 
condition in which plants exhibit the overproliferation of roots. In this study we incorporated the 
growth dynamics in the tragedy of the commons game in plants. As a result we demonstrated that the 
tragedy of the commons commonly occurred but the root overproliferation does not necessarily occur 
(Kim et al 2021). In addition to this, we consider the situation in which plants know the kinship 
with their competitor and change their rooting tactic depending on it. We derived the condition in 
which plants cooperate each other to achieve the highest fitness gain without the overproliferation 
of roots.

研究分野：生態学
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  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
植物は周囲の物理/化学的な環境だけでなく、生物学的環境にも柔軟に応答することがわかってきました。植物
が周囲の他個体と土壌中の資源をめぐって競争しているときには、自身の成長バランスを乱してでも根を大きく
させます。この応答を個体群のすべての個体が行うことで生産性が低下してしまうことから共有地の悲劇に例え
られます。本研究では、植物の共有地の悲劇に関連して植物が成長しながら競争を行うプロセスや、植物が競争
相手との血縁関係に応じて振る舞いを変える現象について、数理モデルを用いた理論研究を展開しました。この
成果は植物の種多様性維持機構についての新たなプロセスの提案や、農作物の生産性向上に寄与します。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
植物の驚くべき認知能力とそれに対する適応的応答について多くの事柄が知られてきた。特に、
根による血縁識別能と血縁者に対して競争を回避する反応は Dudley & File (2007 Biol Lett)による
エポックメイキングな報告以降、多くの注目を集めてきた(Novoplansky2019 Semin Cell Dev Biol)。 
植物は一般に、他個体と土壌資源をめぐる競争にさらされると、地下部の成長を増加させ、他
個体より多くの制約資源を獲得しようと働きかける(Smyčka & Herben 2017 Plant Soil)。その結果、
単独で生育した場合に比べて根(地下部)の割合が大きくなる。土壌から得られる窒素資源と光合
成によって得られる炭素資源の最適配分の観点から、植物には最適な地上部/地下部比が存在す
るが、競争時には、このバランスを乱してでも他個体を排除しようと働きかけるのである。進化
ゲーム理論によると、競争相手に比べて相対的により多くの地下資源を獲得できたほうが有利
であるため、最適な地上部/地下部比を逸脱する成長分配が合理的(進化的に安定な戦略)となる
(McNickle & Brown 2014 J Ecol)。この問題の数理的構造としてはタカ-ハトゲームと同一視でき
る(Smyčka & Herben 2017 Plant Soil)。植物の競争的応答(タカ戦略)は、競争応答への過剰な資源
投資の結果として、最適成長(穏便(ハト)戦略)した場合に期待できる繁殖成功を下回ってしまう
ため、しばしば「共有地の悲劇(Hardin 1968 Science)」で喩えられる(Gersani et al. 2001 J Ecol)。 
これに対して、植物が自身の競争
相手が血縁者であることを認識し
た場合を考える。根への資源分配
を増やして競争するよりは、競争
を避けて最適成長を達成した場合
に包括適応度が高くなると思われ
る。このアイデアは血縁淘汰
(Hamilton 1964 J Theor Biol)の観点
から正当化され、近年、次々とこの
アイデアをサポートする実証研究
の成果が報告されている (例えば Dudley & File 2007 Biol Lett; Yamawo et al. 2017 AoB PLANTS)。 
 
２．研究の目的 
 植物の競争応答に関する実証研究は Gersani et al. (2001 J Ecol)による実験系の確立以降、ほと
んどの場合で少数の個体(2 個体など)を一定期間生育させ、単独で栽培した場合や、仕切りを設
けて競争相手を認識できない場合と根の量や生物量もしくは繁殖投資量を統計的に比較すると
いう方法を採っている。その結果として、植物は種によって共有地の悲劇的な応答を示す場合と
示さない場合があることが明らかにされてきた。そして、反応を示さない種は統計的に有意な根
の肥大化が起こらないことによって判定され、このような種は、競争相手がいてもいなくても同
様に与えられた資源に応じて最適に反応する理想自由分布(Ideal Free Distribution: Fretwell & 
Lucas 1970 Acta Biotheoretica)に従うと考えられてきた(McNickle & Brown 2014 J Ecol)。 
 これまでの理論研究では、各植物個体が生産する根の量が戦略として定義され、静的なゲーム
理論によって理論が構築されてきた(Gersani et al. 2001 J Ecol)。この場合、便宜上ではあるが、植
物は育成初期に一定量の根を保持し、それが変化しないという状況で資源獲得量が定められて
きた。また、簡単化の為に、植物の適応度を規定するのは土壌資源の獲得量であり、ここから、
根を生産するコストが引かれたものが、適応度と定義されてきた。しかしながら、根の量は実の
ところ、単に戦略として定められた量が存在するというよりも、植物が成長に対して地下部への
資源投資を行なった結果として見るべきである。つまり、植物は成長時に、保持している資源を
地上、地下、繁殖期間などに投資することにより、成長していると考えられるため、根の量を単
独で考えるのではなく、資源分配の問題として捉えるべきである(Aikio and Markkola, 2002 Evol 
Ecol)。また、生育を律速するのは、土壌資源に限らず、地上部の光資源により律速されることも
あり得る。植物は地下部に過剰に資源投資を行うと、十分な土壌資源は獲得できるが、十分な地
上部を構築できず、光合成を介した炭素資源獲得が達成できず、むしろ生育を律速することにな
る。このため、地上部：地下部比として獲得した資源を分配する分配様式の進化の観点を導入す
ることが望まれる。本研究では、2種類の資源が地上部と地下部により獲得される状況において、
資源分配の進化として、植物の成長を考慮した共有地の悲劇ゲームモデルを構築し、植物の資源
競争における共有地の悲劇の一般性について議論することを目的とした。さらに投稿準備中の
ため、本報告書では省略するが、植物が血縁認識できる状況において協力的ふるまいの進化条件
の導出を行なった。 
 



３．研究の方法 
 本研究では、植物の成長プロセスを考慮した数理モデルを構築し、生活史戦略としての地上部
地下部への資源分配の進化理論(Iwasa and Cohen, 1989 Am Nat)と、植物の競争応答の進化理論
(Gersani et al. 2001 J Ecol)を組み合わせる
ことによって進化的に安定な資源分配を
導出した。地上部、地下部の各器官は成
長しながら、資源獲得を行う(右図 緑線, 
黄線)。成長はそれぞれ、光合成産物と土
壌資源のうち律速される方の資源によっ
て制限されるとした(Aikio and Markkola, 
2002 Evol Ecol)。無制限の光資源に対し
て、土壌資源は有限であるとし、時間あ
たり一定の流入があると考えた(右図 青線)。植物の戦略として、地上部への投資によって獲得
される光合成産物の資源分配率と、地下部への投資によって獲得される土壌資源の資源分配の
二つの戦略の量的進化を同時に考慮する joint-evolutionを考えた。 

４．研究成果 
光合成産物と、土壌資源それぞれの資源分配率を変
数をした適応度関数の導出を行い、進化的に安定な戦
略の分析を行なった。その結果、形質空間内に進化的
に安定な戦略がただ一つ存在し、それは収束安定であ
ることが証明された(右図)。 
 進化的帰結のパラメータ依存性を検討した結果。こ
れらの進化的に安定な戦略のもとでは、常に共有地の
悲劇が引き起こされることがわかった。つまり、競争
応答をしない場合に比べて繁殖成功度が常に小さく
なった。一方で、その指標と考えられてきた根の過剰
な肥大成長については、状況により、ほとんど見られ
ない場合や、むしろ根が小さくなる条件も存在した。
このことから、根の肥大成長のみを検出する実験系で
は、これまで、統計的な有意差の有無に基づいて、競争応答の有無を判断してきたが、それだけ
ではない可能性が指摘できた。特に、無制限な光資源を仮定された本数理モデルからでも地上部
のサイズが小さいことにより、光資源が繁殖成功度を規定する場合には、根はむしろ小さくなっ
た。しかしながら、競争がない場合に比べると繁殖成功度は小さくなった。これは資源動態と成
長動態の非線形性がもたらす複雑な応答に起因していた。 

主な研究成果 
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